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Abstrakt 

V západní části areálu výskytu kaloňů rodu Rousettus byla studována jejich biogeografie, 

populační struktura a fylogenetické vztahy. Současné populační vzorce tohoto rodu kaloňů na 

území Starého světa jsou ovlivňovány různými vlastnostmi prostředí souvisejícími s topografií, 

klimatem a krajinným pokryvem. Tyto proměnné se odráží v plesiomorfiích kaloňů spojených 

s ekologickou nikou tropických létajících plodožravců, stejně jako v apomorfiích rodu Rousettus, 

které zahrnují schopnost echolokace, osídlování jeskyní a schopnost šířit se i v nezalesněné 

krajině. Fylogenetické vztahy mezi druhy a poddruhy rodu jsou naznačeny a konfrontovány s 

dosavadními scénáři kolonizace. Ostrovní populace (včetně biotopů v pouštních oázách) 

vykazují častou genetickou diferenciaci od svých příbuzných na pevnině, což naznačuje 

úspěšné zakládání kolonií po překonání úseků nevhodných stanovišť. Genetická odlišnost 

kaloňů vyvíjející se na méně vzdálených ostrovech naznačuje zapojení behaviorálních 

mechanismů, které udržují soudržnost izolovaných oblastí, jako jsou filopatrie a upřednostňování 

natálního habitatu. Na obrovské ploše sub-saharské pevninské Afriky, která sahá od jižní 

hranice Sahary až ke Kapskému poloostrovu, sdílí kaloň egyptský homogenní jaderný fond, 

avšak tvoří dvě mitochondriální haploskupiny, které se částečně vyskytují v sympatrii. 

Pozorovaný jev mohl vzniknout vlivem klimatických výkyvů v Plio- / Pleistocénu a diferenciací 

v rámci hypotetických lesních refugií v Konžské pánvi a / nebo Horní Guineji a ve východní 

Africe. Současné rozšíření obou haploskupin naznačuje různé způsoby rozšiřování z těchto 

refugií a možnost existence adaptivních vlastností spojených s mitochondriální DNA. Rozdílná 

situace byla odhalena na severní hranici rozšíření rodu na Středním východě. Složitá 

geomorfologie regionu spolu s efekty zakladatele a pozdější kolonizací způsobila mělkou 

diverzifikaci populací, kde genetické vzdálenosti odráží fenomén „isolation by distance“ a časté 

ostrovní efekty. Pozorované patrnosti byly zjištěny pomocí mitochondriálních a rychle se 

vyvíjejících nukleárních markerů. Podrobná studie kontaktní zóny mezi středomořskými a 

pouštními oblastmi Levanty potvrdila prudký gradient jak genetických, tak morfologických rysů 

místních kaloňů, shodující se se vzorcem „isolation by environment“ a „isolation by adaptation“ a 

ukazující na přítomnost dvou ekotypů. Lidská aktivita zahrnující pěstování stromů v této oblasti 

zvýšila množství vhodných stanovišť pro úkryt a potravu kaloňů a tím ovlivnila ekologii obou 

ekotypů, avšak vliv lidské činnosti na jejich hybridizaci nebyl prokázán. Vzhledem k tomu, že 

kaloni hrají zásadní roli při opylování a disperzi semen velkého počtu rostlin, představují klíčové 

druhy pro dané lesní ekosystémy. Naneštěstí, především malé populace kaloňů jsou ohroženy 

zvyšujícím se využíváním půdy, zemědělstvím, jejich statusem škůdců, lovem pro maso a jejich 

kontroverzní rolí v přenosu virů (Ebola, Marburg, atd.). Z těchto důvodů a vzhledem k významu 

kaloňů rodu Rousettus pro obnovu lesa a jejich schopnosti nově kolonizovat i suchá a vzdálená 

místa, jsou vhodným předmětem studia ochranářské biologie a ekologie obnovy. 

  



 

 

Abstract 

Population structure, biogeography and phylogenetic relationships of the fruit bat genus 

Rousettus have been studied in Africa and adjacent regions. The current population patterns of 

rousettine fruit bats in the Old World are influenced by several environmental attributes, namely 

the topography, climate and land cover. These variables are mirrored in fruit bat plesiomorphies 

related to the ecological niche of tropical flying frugivore, as well as apomorphies of rousettines 

including echolocation ability, roosting in caves and dispersal capacity in open landscapes with 

discontinuous tree cover. Phylogenetic relationships among species and subspecies of the 

genus have been indicated and confronted with the existing colonization scenarios. Insular 

populations (including habitat islands within desert oases) show frequent genetic differentiation 

from their mainland relatives suggesting successful founder events after traversing stretches of 

unsuitable habitats. Genetic differentiation evolving in less distant islands suggests involving 

behavioural mechanisms maintaining cohesion of isolated demes as site fidelity and natal 

habitat-biased dispersal. In sub-Saharan mainland Africa within the large range reaching from 

the southern border of Sahara to Cape Peninsula, Rousettus populations share a homogeneous 

nuclear pool but form two mitochondrial haplogroups that occur partly in sympatry. The observed 

pattern is attributed to the Plio- / Pleistocene climatic oscillations and differentiation within 

hypothetic forest refugia in the Congo basin and/or Upper Guinea and in eastern Africa. The 

current distribution of both haplogroups implies different modes of dispersal from particular 

refugia and the possibility of adaptive traits associated with mitochondrial DNA. A contrasting 

situation was uncovered on the northern border of the genus’ distribution, in the Middle East. A 

complex geomorphology of the region together with founder effects and a later colonization have 

caused fine-scale population diversification, isolation by distance and frequent insular effects. 

The observed patterns have been discovered by means of mitochondrial and fast evolving 

nuclear markers. A detailed study of a contact zone between Mediterranean and desert habitats 

in the Levantine region confirmed a steep gradient in both genetic and morphological traits of the 

local fruit bats, concordant with isolation by environment and isolation by adaptation and 

indicating the presence of ecotypic variation. Human activities including horticulture have 

increased the amount of roosting and foraging sites, thus affecting movement ecology of both 

ecotypes, however, the impact of anthropogenic changes in the environment on the admixture 

was not proved. Since fruit bats play a crucial role in pollination and seed dispersal of a large 

number of plants and trees, they represent a keystone species of respective forest ecosystems. 

Unfortunately, especially small populations of fruit bats are threatened by increasing land-use, 

agriculture, their conflicting status as pests, their hunting for bushmeat and controversial role as 

vectors of viruses (Ebola, Marburg, etc.). For these reasons and due to the importance of 

rousettine bats for forest recovery and their ability to pioneer dry and distant habitats, they are 

proper object in the fields of conservation biology and restoration ecology. 



 

 

Úvod 

Kaloni, Pteropodidae, představují monofyletický taxon podřádu Yinpterochiroptera. Tito létající 

savci s mnoha unikátními adaptacemi, fytofágií a nesmírnou důležitostí pro ekologii a 

ekonomiku, pochází pravděpodobně z Asie a jsou rozšířeni především v tropech a subtropech 

Starého Světa. K této čeledi o čtyřiceti dvou rodech a asi sto osmdesáti šesti druzích patří různí 

letouni od velikostně průměrných po největší na světě a mnoho z nich hraje klíčovou roli při 

opylování a rozšiřování semen. Orientace na nehybnou barevnou potravu vedla ke vzniku 

dominance sluchu a čichu a souvisejících morfologických adaptací jako jsou velké oči, tapetum 

lucidum nebo caniformní rhinarium. Často vyhledávají a přijímají potravu ve velkých skupinách a 

někteří migrují v souvislosti s fenologií příslušných rostlin . Kaloni většinou vyhledávají úkryty ve 

stromech nebo jeskyních – může se jednat o samostatného jedince nebo skupinu čítající až 

stovky tisíc kusů. Většina druhů, a především ty, které žijí solitérně, jsou zabarveny do hněda a 

nenápadně, ale někteří samci mají na hlavách a ramenou barevnou delší srst, která upozorňuje 

na jejich pachové žlázy. Tyto rysy jsou spojené s epigamním chováním, které je někdy dost 

hlasité a složité (Altringham, 2011). 

Částečně díky schopnosti echolokace (mezi kaloni ojedinělé), která umožňuje ukrýt se přes den 

ve tmě jeskyní, a částečně díky výjimečné kapacitě těchto zvířat k disperzi, je Rousettus rodem 

kaloňů s největším rozšířením. Jeho areál zahrnuje Orientální, Afrotropickou a Saharo-arabskou 

biogeografickou oblast (Juste et al., 1999). 

Na základě fylogeografických vzorců různých organismů se podařilo identifikovat Plio-

Pleistocénní refugia v mírném pásmu severní polokoule (Hewitt, 1999). Dopady klimatických 

změn v tomto období jsou relativně dobře prostudovány, nicméně srovnatelně jasná lokalizace 

refugií zatím chybí pro Afrotropickou oblast a hypotézy na toto téma se liší. Má disertační práce 

se zaměřuje na biogeografii a vnitřní vztahy rodu Rousettus s důrazem na historické evoluční 

scénáře, které vedly ke vzniku současné populační struktury v africké a blízkovýchodní části 

areálu rodu. 

Do rodu Rousettus spadá osm druhů (R. amplexicaudatus, R. celebensis, R. linduensis, R. 

leschenaultii, R. spinalatus, R. madagascariensis, R. obliviosus and R. aegyptiacus), z nichž 

čtyři jsou endemické na ostrovech v jihovýchodní Asii a v západní oblasti Indického oceánu. 

Druh R. aegyptiacus byl na základě morfologických znaků rozdělen na šest poddruhů žijících 

v oddělených geografických areálech (Bergmans, 1994), ovšem v některých případech jsme toto 

rozdělení zpochybnili pomocí molekulárních metod a většího souboru vzorků druhu (Hulva et al., 

2012; Stříbná et al., under review). 

Všechny druhy rodu Rousettus tvoří klad Rousettini, který je sesterský výlučně africkým kladům 

Epomophorinae + Stenonycterini + Plerotini + Myonycterini (Giannini & Simmons, 2005; Almeida 

et al., 2011&2016) a odhaduje se, že se oddělil od jejich společného předka ve středním 

Miocénu (Almeida et al., 2016). Předpokládá se, že rod kolonizoval Afriku pouze jednou, a to v 

pozdním Pliocénu, či začátkem Pleistocénu. Fylogenetické vztahy mezi druhy a poddruhy rodu 



 

 

Rousettus byly zkoumány za pomocí různých molekulárních metod a s různým zastoupením 

jedinců, druhů a poddruhů. (Almeida et al., 2016; Goodman et al., 2010; Giannini & Simmons, 

2005).  

Genetická populační struktura jakéhokoliv organismu je ovlivněna mnoha faktory, jako jsou 

historické události, areálové, ekologické a behaviorální charakteristiky, adaptace k disperzi aj. 

Oproti terestrickým savcům podobné velikosti, letouni dokáží překonat různé geomorfologické 

bariéry relativně snadno. Dalo by se předpokládat, že taková vagilita povede ke vzníku velkých 

nestrukturovaných populací, ovšem není tomu tak vždy (Campbell et al., 2006; Chen et al., 

2010; Hulva et al., 2012). Díky disperzním schopnostem osidlují kaloni rodu Rousettus mnoho 

ostrovů tropického a subtropického Starého světa a přestože ne vždy jsou ostrovní populace 

považovány za samostatný taxon, velmi často se od svých příbuzných na pevnině do určité míry 

odlišují. 

Endemické ostrovní druhy jsou výrazně zranitelnější antropogenními hrozbami jako jsou 

zavlečené druhy, nadužívání půdy, lov nebo přemíra zemědělské činnosti, čímž jsou ohrožené 

více, než široce rozšířené pevninské druhy (Conenna et al, 2017; Myers et al, 2000, McCreless 

et al, 2016). Vzhledem ke koevoluci kaloňů a rostlin, mají kaloni klíčový status v ekologických 

sítích tropů a subtropů Starého světa a nezastupitelnou roli v obnově a udržování lesních 

ekosystémů. 

  



 

 

Cíle práce 

 Pomocí fylogenetických metod blíže určit vnitřní vztahy rodu Rousettus ve zkoumané oblasti 

a porovnat tyto s dosavadními výsledky studií, především s ohledem na ostrovní populace 

rodu. 

 Pomocí molekulárních metod zjistit populační strukturu druhů rodu Rousettus na celém 

území afrotropické, madagaskarské a saharo-arabské oblasti. Moderními přístupy populační 

genetiky a fylogeografie odvodit historické a environmentální faktory, které ovlivnily současné 

fylogenetické a fylogeografické patrnosti. 

 Pomocí molekulárních metod odvodit populační strukturu a mikroevoluci kaloně egyptského 

(R. aegyptiacus) na severním okraji jeho areálu na Blízkém východě. Za použití metod 

krajinné genetiky a demografie posoudit vlivy působící na populace v místní geomorfologicky 

rozmanité oblasti. 

 Pomocí moderních postupů populační a krajinné genetiky, prostorové ekologie a morfometrie 

podrobně analyzovat charakteristiky genového toku a proximální mechanismy vzniku 

populačních vzorců kaloně egyptského v kontaktní zóně mezi mediteránním a pouštním 

typem krajiny na severozápadě Arabského poloostrova. Integrovat genetická data s modely 

založenými na analýze enviromentálních proměnných a krajinného pokryvu a s empirickými 

informacemi o reálném prostorovém chování z GPS a radiových vysílačů. Testovat 

přítomnost jevů „isolation by environment“ a „isolation by adaptation“ a vyvodit závěry 

vzhledem k hypotéze ekotypické variability ve zkoumané oblasti a roli antropogenních faktorů 

v mikroevoluci pozorovaných patrností. 

  



 

 

Materiál a metodika 

Populační struktura kaloňů byla studována molekulárními metodami za využití tkáňových vzorků a 

bukálních stěrů jedinců rodu Rousettus. DNA byla izolována pomocí standardních protokolů 

komerčních výrobců izolačních souprav pro vědecké účely. Bylo analyzováno osmnáct až dvacet 

nukleárních mikrosatelitových lokusů navržených v publikaci Andrianaivoarivelo et al., 2008 dle 

metodiky uvedené v Hulva et al., 2012. Odečítání velikostí alel proběhlo manuálně vzhledem 

k nutnosti interpretovat artefakty, tak zvaný „binning“ byl proveden pomocí vhodných analytických 

nástrojů. Získaná data byla ošetřena proti vlivu nulových alel a případnému vzorkování stejných 

jedinců. Populační struktura byla zkoumána pomocí Bayesiánských klastrových metod založených 

na jednotlivých genotypech. Byly spočítány charakteristiky alelické rozmanitosti pro každou populaci. 

Genetické vzdálenosti byly porovnány se vzdálenostmi geografickými a byla studována jejich 

vzájemná souvztažnost. Prostorové rozmístění genetické variability ve východním Středomoří bylo 

analyzováno přístupy krajinné genetiky. 

Ve studiích provedených na velkém území byly pro porozumění vztahům mezi populacemi a jedinci 

použity sekvence mitochondriální DNA. Byla provedena amplifikace částečné sekvence genu pro 

cytochrom b (964 pb) a/nebo sekvence hypervariabilní domény II kontrolní oblasti mitochondriální 

DNA (239 a 307 pb). Byly spočítány parametry polymorfismu sekvencí a zobrazeny vztahy mezi 

haplotypy pomocí haplotypových sítí. K rekonstrukci hlubších fylogenetických vztahů byly použity 

fylogenetické metody založené na analýze distancí a stromů. Pro zobrazení demografické historie 

blízkovýchodních populací byly využity i metody založené na koalescenční teorii. V detailní studii 

zahrnující morfometrickou variabilitu dvou geneticky odlišných skupin kaloně egyptského byl 

hodnocen vztah mezi fenotypickými znaky a příslušností k dané skupině. Variabilita délky předloktí, 

váhy a jejich poměru byla analyzována u dospělých jedinců obou skupin.  

Pro vytvoření mapy rozšíření rodu Rousettus ve zkoumané oblasti byla použita data z publikovaných 

prací a lokality vzorků z našich studií. Podklad map byl získán odvozením současných dat o 

krajinném pokryvu a původní kategorie byly zobecněny pro účely vyjádření afinity daných druhů a 

poddruhů k určitým biotopům. 

Podrobnější klasifikace biotopů byla provedena v kontaktní zóně mezi středomořským a pouštním 

typem krajiny na severozápadě Arabského poloostrova. Z mnoha zdrojů byly převzaty informace o 

gradientech podnebí (průměrné roční srážky a teploty) a druhu terénu (nadmořská výška a vertikální 

různorodost). Byly využity moderní přístupy krajinné genetiky, které modelují vzorce genového toku 

v heterogenním prostředí pomocí analogie s průchodem elektrického proudu prostředím 

s nehomogenním odporem. Byly testovány hypotézy jevů známých jako „isolation by distance“ 

(korelace mezi genetickou vzdáleností organismů a jejich geografickou vzdáleností), „isolation by 

resistance“ (korelace genetických a rezistenčních vzdáleností), „isolation by environment“ (korelace 

mezi genetickou vzdáleností organismů a podmínkami prostředí) a „isolation by adaptation“ (korelace 

mezi genetickou vzdáleností a přítomností adaptací). 

Podrobné popisy jednotlivých analýz a testů včetně použitých programů a jejich autorů jsou 

k nalezení v jednotlivých publikacích uvedených v závěru tohoto autoreferátu. 

  



 

 

Výsledky a diskuse 

Ve studii zaměřené na celou západní část areálu rodu Rousettus jsme měli zastoupeno pět 

druhů těchto kaloňů: R. aegyptiacus, R. leschenaultii, R. madagascariensis, R. obliviosus a R. 

amplexicaudatus. Námi shromážděný materiál zahrnuje rozsáhlé populační vzorky všech druhů 

a poddruhů žijících ve studované oblasti a dva asijské outgroupy, což představuje unikátní 

soubor dat. Výsledky fylogenetické analýzy prokázaly vzdálenou pozici asijských druhů (R. 

amplexicaudatus a R. leschenaultii), což je v souladu s předchozími studiemi (Juste et al., 1999, 

Almeida et al., 2016). Linie vedoucí k ostrovním druhům vyskytujícím se na Madagaskaru a 

Komorských ostrovech se ukázala jako bazální v rámci africké radiace a mohla se tak oddělit od 

linie afrických kaloňů buď krátce po jejich kolonizaci afrického kontinentu (Almeida et al., 2016), 

nebo ještě před touto událostí. Subsaharské kontinentální populace R. aegyptiacus vykazují 

známky dělení na dvě částečně sympatrické haploskupiny (Benda et al., 2012, Hassanin et al., 

2016). Taxonomické rozdělení tohoto druhu na dva poddruhy žijící v geograficky oddělených 

částech Afriky (Bergmans, 1994) však našemu výsledku neodpovídá. Jelikož toto rozdělení se 

neukázalo při analýzách rychle se vyvíjejících jaderných mikrosatelitů a vzhledem k odlišnosti 

daných sekvencí předpokládáme, že k vývoji těchto dvou linií došlo během suchých období 

Pleistocénu, kdy se původní populace stáhla do různých lesních refugií a vyvíjela se v alopatrii, 

pravděpodobně v oblasti Konžské pánve a východní Afriky. Následné oteplení pak umožnilo 

izolovaným populacím znovu se rozšířit a propojit, což dokazuje homogenní jaderný fond po 

celém území subsaharské Afriky. Podobně nestrukturovaná panmiktická populace na velkém 

území byla zaznamenána i u R. leschenaultii. Oba druhy mají velkou schopnost se šířit a osidlují 

jeskyně, což vedlo k přesvědčení, že tyto ekologické aspekty jsou pro tvorbu populační struktury 

zásadní (Chen et al., 2010). Přetrvání obou mitochondriálních haploskupin a jejich částečně 

výlučný areál nás vedl k hypotézám o různém modu disperze z refugií, případně o adaptivních 

znacích spojených s mitochondriální DNA. 

Kaloni obývající Středomoří a Blízký východ jsou od výše zmíněných populací odděleni nejen 

geograficky (Saharou), ale také výraznou genotypickou odlišností. Z analýz mitochondriální DNA 

vyplývá, že tato oblast byla osídlena jednou z afrických linií, nejspíš v období pleistocenního 

pluviálu, kdy na Sahaře panovaly ve srovnání s dneškem méně aridní podmínky a tato poušť tak 

nepředstavovala nepřekonatelnou bariéru pro migraci organismů (Van Zinderen-Bakker, 1962). 

Ostrovní efekty hrají významnou roli v biogeografii kaloňů rodu Rousettus, jak je vidět na 

různých úrovních. Hluboké divergence jsou patrné u ostrovních druhů v Indickém oceánu (R. 

madagascariensis na Madagaskaru a R. obliviosus na Komorských ostrovech) a podobným 

způsobem se odlišují i ostrovní populace R. aegyptiacus v Guinejském zálivu, které byly již dříve 

označeny za poddruhy tohoto kaloně na základě analýzy alozymů (Juste et al., 1996). Prostorově 

detailnější studie zabývající se oblastí Blízkého východu poukázala na mělkou ale patrnou 

genetickou divergenci populací z Kypru a Egyptských pouštních oáz, které představují 

habitatové ostrovy. Ve srovnání s  homogenní populační strukturou u tropických druhů sídlících 

v jeskyních je tato geograficky lokalizovaná diferenciace populací relativně výrazná a může 

poukazovat na peripatrické procesy probíhající na okraji areálu druhu. 

Předchozí subspecifická klasifikace (Bergmans, 1994) nebyla zcela potvrzena (Hulva et al., 

2012). Mediteránní ekotyp se vyskytuje od povodí Nilu přes Levantu a Kypr až do Turecka. 



 

 

Pouštní ekotyp zasahuje z Arabského poloostrova na Sinaj a do Negevské pouště. V oblasti 

Mrtvého moře a severní části Negevské pouště existuje mezi oběma formami kontaktní zóna. 

Přestože dochází k hybridizaci zmíněných subpopulací, prudký gradient geoklimatických 

podmínek prostředí se odráží v odlišné ekologii, morfologii i genetické kompozici a podporuje tak 

naši hypotézu, že se jedná o dva ekotypy (Centeno-Cuadros et al, 2017). Jelikož na Blízkém 

východě je krajina silně pozměněná lidskými činnostmi, dalo se předpokládat, že vznik lidských 

sídel spolu se zemědělstvím mohlo napomoci těmto ekotypům ke vzájemnému kontaktu. 

Analýzy prokázaly, že množství vhodných stanovišť pro úkryty a zdroje potravy se vlivem lidí 

zvýšilo, a tak se podpořil i jejich výskyt napříč Blízkým východem. Nicméně genový tok mezi 

koloniemi zmíněných subpopulací lidskými činnostmi významně ovlivněn nebyl. Tento rozpor ve 

využívání prostoru v souvislosti s trofickou a úkrytovou ekologií, ale zároveň zachování 

genetické koheze těchto subpopulací, může být zapříčiněn vzorci chování mladých jedinců při 

výběru stanovišť pro svou reprodukci (Centeno-Cuadros et al, 2017). 

  



 

 

Závěry 

Fylogeografické patrnosti pozorované v kontinentální subsaharské oblasti areálu rodu Rousettus 

poukazují na historické období vývoje v alopatrii, které vedlo k utvoření dvou mitochondriálních 

linií, a zároveň vysokou míru genového toku zprostředkovaného samci, reflektovanou v absenci 

struktury nukleárních markerů. Plio-Pleistocénní klimatické změny zahrnovaly mimo jiné střídání 

pluviálních a interpluviálních period. Tyto jevy nejspíše vedly k oscilacím areálů zahrnujícím 

alopatrii v lesních refugiích, situovaných pravděpodobně v oblasti Konžské pánve a východní 

Afriky, a periodám širší distribuce v sušších obdobích. V evoluci poddruhů a druhů těchto kaloňů 

hrají významnou roli ostrovní efekty vedoucí k izolaci místních populací. 

V oblasti Blízkého východu jsme zaznamenali relativně výraznou populační strukturu odrážející 

geomorfologii této oblasti včetně habitatových ostrovů a složitou demografickou historii na okraji 

areálu kaloně egyptského. 

Přechodová zóna mezi středomořskými a pouštními oblastmi tvoří prudký gradient 

geoklimatických podmínek prostředí, jež se projevuje v odlišné ekologii, morfologii i genetice 

místních populací a podporuje tak naší hypotézu, že se jedná o dva ekotypy kaloně egyptského. 

Antropogenní vlivy prokazatelně podpořily výskyt kaloňů na Blízkém východě, genový tok mezi 

těmito ekotypy však výrazně neovlivnily. 

Jelikož kaloni rodu Rousettus představují klíčové druhy pro obnovu a udržení lesních 

ekosystémů, jsou vhodným předmětem studia ochranářské biologie a ekologie obnovy. 

  



 

 

Introduction 

The Old World fruit bats, Pteropodidae, represent a monophyletic taxon in the suborder 

Yinpterochiroptera. These flying mammals with many unique adaptations, phytophagy and an 

extraordinary ecological and economic importance probably originated in Asia and their main 

habitat lays in the tropics and subtropics of the Old World. Various bats from average body size 

to the largest in the world pertain to this family of 42 genera and about 186 species and many of 

them play an essential role as pollinators and seed dispersers. The orientation for a stationary, 

colourful food caused the dominance of the vision and olfaction, which are supported by large 

eyes, tapetum lucidum and dog-like muzzles. They often forage in large groups and some 

migrate seasonally in relations with fruit phenology. Fruit bats roost mostly in trees or caves. A 

single individuals or a groups of even hundreds of thousands can be present at one site. The 

majority and especially the solitary living species tend to be brownish and inconspicuous but 

some males possess colourful long hair on their heads and shoulders emphasizing their scent 

glands. These traits are coupled with the sometimes very loud and elaborate courtships 

(Altringham, 2011). 

Rousettus is a fruit bat genus with the broadest distribution partly thanks to the ability to 

echolocate (unique in fruit bats), which allows to hide in the darkness of caves during the day, 

and partly due to the exceptional dispersal capacity of these animals. Their distribution range 

covers the Oriental, the Afrotropical and the Saharo-Arabian biogeographical realms (Juste et 

al., 1999). The impact of Plio-Pleistocene climatic oscillations in the temperate zone of the 

northern hemisphere is seemingly well studied and specific refugia were identified based on the 

phylogeographic patterns of different organisms (Hewitt, 1999). Such a clear outcome is lacking 

for the Afrotropical region and hypotheses concerning this topic vary. My dissertation focuses on 

biogeography and inner relationships of the genus Rousettus with an emphasis on the historical 

evolutionary scenarios that have led to the current population structure in the African and Middle 

Eastern parts of the genus’ range. 

Eight species fall into the genus Rousettus (R. amplexicaudatus, R. celebensis, R. linduensis, R. 

leschenaultii, R. spinalatus, R. madagascariensis, R. obliviosus and R. aegyptiacus) four of 

which are endemic to islands in southeast Asia and western Indian ocean. R. aegyptiacus has 

been divided into six sub-species inhabiting discrete geographic areas by Bergmans in 1994; 

however, in some cases, we questioned the former subdivision by means of molecular methods 

and increased sampling of the species (Hulva et al., 2012; Stříbná et al., under review). 

All species of the genus Rousettus form the Rousettini clade, which constitutes one of four 

branches that encompass lineages present in Africa. It has been placed as a sister to the 

entirely African Epomophorinae + Stenonycterini + Plerotini + Myonycterini clade (Giannini & 

Simmons, 2005; Almeida et al., 2011 & 2016) and was estimated to diverged from their common 

ancestor in Middle Miocene. 



 

 

From the Asian ancestor lineages, the genus Rousettus is believed to colonize Africa only once 

in the late Pliocene or early Pleistocene. Phylogenetic relationships among species and sub-

species of Rousettus have been resolved genetically by several authors with differing number of 

species, sub-species, individuals and markers used (Almeida et al., 2016; Goodman et al., 2010; 

Giannini & Simmons, 2005). 

Genetic population structure of any organism is influenced by many factors such as historical 

events, geographical, ecological and behavioural characteristics, capacity to disperse and 

others. Unlike terrestrial mammals of comparable size, bats are overcoming various 

geomorphological barriers with relative ease. Although it could be presumed, that such vagility 

leads to large unstructured populations in bat species, it is not often the case (Campbell et al., 

2006; Chen et al., 2010; Hulva et al., 2012). Fruit bats of the genus Rousettus inhabit many 

islands within the tropics and subtropics of the Old World. Although not all these isolated 

populations are considered as independent taxa, insular rousettine bats very often differ from 

their mainland relatives to certain level. 

Island endemic bats are significantly more threatened than broadly distributed species especially 

due to higher vulnerability towards anthropogenic threats, such as invasive species, land-use 

intensification, climate change, and overharvesting (Conenna et al., 2017; McCreless et al., 

2016). Since fruit bats coevolved with plants, they now play a key role in the recovery and 

maintenance of forest ecosystems of the Old World. 

  



 

 

Aims of the study 

 To infer inner relationships of the genus Rousettus in the studied area with the aid of 

phylogenetic methods. To compare new results with previous publications especially 

regarding insular populations of the genus. 

 To infer population structure of the lineages within genus Rousettus in the Afrotropical, 

Madagascan and Saharo-Arabian realms by molecular methods. To infer historical and 

environmental factors, that influenced the current phylogenetic and phylogeographic patterns 

by means of modern approaches within population genetics and phylogeography. 

 To infer the population structure and microevolution of the Egyptian rousette (Rousettus 

aegyptiacus) in its northern distribution border in the Middle East by molecular methods. To 

assess the factors influencing the populations in this geomorphologically complex region by 

methods of landscape genetics. 

 To thoroughly analyse characteristics of gene flow and proximal mechanisms leading to the 

population patterns of the Egyptian fruit bat in the contact zone of Mediterranean and desert 

habitat in the northwest of Arabian Peninsula using modern procedures of population and 

landscape genetics, movement ecology and morphometry. To integrate genetic data with 

models based on the analysis of environmental variables and land cover and with empirical 

data of spatial behaviour from GPS/radio tracking. To test for isolation by environment and 

isolation by adaptation and to infer conclusions considering ecotypic variability hypothesis in 

the studied region and the role of anthropogenic factors in the microevolution of observed 

patterns.  



 

 

Material and methods 

Population structure of Rousettus fruit bats was studied by molecular methods with the use of buccal 

swabs and tissue samples. DNA isolation was performed according to standard protocols of 

commercial kits for research purposes. Eighteen to twenty microsatellite loci designed by 

Andrianaivoarivelo et al. (2008) were analysed according to the protocols in Hulva et al., 2012. Allele 

calling was executed manually to avoid errors and allele binning was performed by appropriate 

analytical tools. Acquired data were scanned for the presence of null alleles and possible matching 

genotypes. Population structure was examined by means of individual based Bayesian cluster 

analyses. Allelic variation characteristics for each population were calculated. Genetic and 

geographic distances were compared and their correlation was studied. Spatial distribution of genetic 

variability in the Mediterranean was analysed by landscape genetic approaches. Mitochondrial DNA 

sequences were employed for the study of inter-population and inter-individual relationships on a 

broad research area. The amplification of partial sequence of the cytochrome b gene (964 bp) and/or 

the sequence of hypervariable domain II of the control region of mitochondrial DNA (239 a 307 bp) 

was performed. Parameters of sequence polymorphism were calculated and relations between 

haplotypes were displayed in haplotype networks. Phylogenetic methods based on the analysis of 

distances and trees were utilized for the reconstruction of deeper phylogenetic relationships. In 

addition, methods based on coalescent theory were used to show demographic history of the Middle 

eastern populations. The relationship between phenotypic traits and pertaining to a given group was 

evaluated in a detailed study that involved morphometric variability of two genetically distinct groups 

of Egyptian fruit bat. Forearm length, weight and their ratio variability was analysed for adult 

individuals of both groups. 

Data from published works and localities of samples in our studies were taken to create a map of the 

occurrence of Rousettus fruit bats. Current land cover data derived from the ESA Climate Change 

Initiative - Land Cover (2017) were acquired and former categories were generalized to express a 

given species affinity to particular habitats. More detailed habitat classification was accomplished in 

the contact zone between Mediterranean and desert type of environment in the northwest of Arabian 

Peninsula. Information on climate gradients (average rain fall and temperature) and terrain (altitude 

and vertical heterogeneity) was taken from many sources. Modern approaches of landscape genetics 

based on circuit theory were used. Hypotheses of isolation by distance, isolation by resistance, 

isolation by environment and isolation by adaptation were tested. 

Detailed descriptions of individual analyses and tests inclusive of programmes utilized and their 

authors can be found in the publications stated at the end of this summary. 

  



 

 

Results and discussion 

Five species of the genus Rousettus were represented in our study focused on the whole 

western part of the genus’ distribution range: R. aegyptiacus, R. leschenaultii, R. 

madagascariensis, R. obliviosus a R. amplexicaudatus. Our assemblage of samples covered all 

of the species and sub-species living in the studied area and two Asian outgroups – a unique 

representation analysed to date. Phylogenetic analyses proved distant position of Asian species 

(R. amplexicaudatus a R. leschenaultii) which is concordant with previous studies (Juste et al., 

1999, Almeida et al., 2016). The lineage leading to Madagascan and Comorian species has 

shown to be basal in the African radiation a could have diverged from the African fruit bats 

shortly after their colonization of the African continent (Almeida et al., 2016) or even before this 

event. The mainland populations confirm the signature of a split into two haplogroups (Benda et 

al., 2012, Hassanin et al., 2016). However, the taxonomic division into two subspecies living in 

geographically separated African areas (Bergmans, 1994) does not correspond to our finding. 

Since this pattern is not mirrored by fast-evolving microsatellite markers and considering the 

proportional distances of the sequences we hypothesize that the two lineages evolved during 

cold periods of the Pleistocene in allopatry in different forest refugia, probably in the Congo 

Basin and east Africa. The subsequent warm periods allowed the expansion and merging of 

both temporarily isolated lineages, which is proven by homogeneous nuclear pool all over sub-

Saharan Africa. Similarly unstructured panmictic population was found in R. leschenaultii. Both 

species own high dispersal capacity and roost in caves, which has led to the notion, that these 

ecological aspects are essential for the formation of a population structure (Chen et al., 2010). 

The persistence of both mitochondrial haplogroups and their partly exclusive distribution has led 

us to a hypothesis about different modes of dispersion from refugia, or eventually about adaptive 

traits associated with mitochondrial DNA. 

Fruit bats inhabiting Mediterranean region and the Middle East differ from the above mentioned 

populations not only geographically (Sahara), but also by marked genotypic divergence. From 

analyses of mitochondrial DNA ensues the origin of this lineage from an African one, which 

colonised this area most probably in the Pleistocene pluvial, when the conditions on Sahara 

were less arid and this desert did not pose an impenetrable barrier to migration of organisms 

(Van Zinderen-Bakker, 1962). As seen on various levels, insular effects play an important role in 

the biogeography of the Rousettus fruit bats. Deep divergence is obvious in species in the Indian 

Ocean (R. madagascariensis in Madagascar and R. obliviosus in the Comoro Islands) and 

similarly differ the island populations of R. aegyptiacus in the Gulf of Guinea, which were 

previously denoted as its subspecies based on allozyme analyses (Juste et al., 1996). 

Spatially more detailed study of the Middle East showed a shallow but noticeable genetic 

divergence of populations from Cyprus and Egyptian desert oases, which represent habitat 

islands. In comparison with the homogeneous population structure of the tropical cave dwelling 

species is this differentiation relatively marked and may indicate ongoing peripatric processes of 

the species’ range margin. 

The former sub-specific classification (Bergmans, 1994) was not entirely confirmed (Hulva et al., 

2012). The Mediterranean ecotype occurs from the Nile basin across Levanta and Cyprus to 

Turkey. The desert ecotype occurs from the Arabian Peninsula to Sinai and the Negev desert. 

Between the two forms exists a contact zone in the Dead Sea region and the northern part of the 



 

 

Negev desert. Although admixture occurs, the steep gradient in geo-climatic conditions is 

reflected in differing ecology, morphology and genetics and supports our hypothesis of ecotypic 

variation (Centeno-Cuadros et al, 2017). It could be presumed, that the human landscape 

alteration of the Middle East and the emergence of settlements and agriculture could have 

helped the ecotypes to mutual contact. Analyses proved, that the amount of roosting and 

foraging sites raised due to the human impact and the occurrence of the fruit bats throughout the 

Middle East was supported. However, the gene flow between the two mentioned colonies was 

not influenced by human activities. This discrepancy between habitat use and gene flow patterns 

may, therefore, be explained by the breeding system of the species and modifications of natal 

dispersal patterns(Centeno-Cuadros et al, 2017). 

  



 

 

Conclusions 

Observed phylogeographic patterns in the continental sub-Saharan area of the Rousettus range 

indicate a historical period of allopatric evolution, which has led to the forming of two 

mitochondrial lineages and at the same time high level of male mediated gene flow reflected in 

the absence of structure in nuclear markers. The periods of climatic changes of the Plio-

Pleistocene included the alternation of pluvial and interpluvial stages. These phenomena have 

led to oscillations of distribution ranges implying periods of allopatry in forest refugia, probably 

situated in the Congo Basin and eastern Africa, and periods of broader distribution ranges during 

dryer times. Insular effects that lead to the isolation of local populations play a significant role in 

the evolution of species and subspecies of these fruit bats. 

We have noted a relatively marked population structure reflecting the regions’ geomorphology 

including habitat islands in the Middle East and a complex demographical history on the edge of 

Egyptian fruit bats’ range. 

The contact zone between Mediterranean and desert areas forms a steep gradient of geo-

climatic conditions, which is manifested in differing ecology, morphology and genetics of local 

populations and supports our hypothesis that two ecotypes of Egyptian fruit bat are present. 

Anthropogenic influences demonstrably supported the occurrence of fruit bats in the Middle 

East, while gene flow between them was not affected. 

Since the fruit bats of the genus Rousettus represent keystone species important for the forest 

recovery and sustainability, they are proper object in the fields of conservation biology and 

restoration ecology. 
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